














6.,&$)D/,%$.( ( ( ( ( ( ( ( ( ( (











































' F&' ,9,+&%5:"$'0$'M&%%5,'$#,'/)$'I&%.5+I&,"5)' 4&+0"&</$'45):9)",&%$'4N&)5:O)$'</"' ./'094+",$'
$)';+$I"$+'$)'GPQG';&+'%$'0&)5"#'6,$)#$)G2'R)'GSSS='%$'.+&)T&"#'M&%%5,')5II&'4$,,$'4&+0"5;&,C"$'%&'
UI&%&0"$'J%$/$VK2'W%';+5;5#&' </E/)'/)"</$';+54909';&,C5%5:"</$' "),+&/,9+")' #$+&",' +$#;5)#&J%$'
0$#' </&,+$' &)5I&%"$#' </"' %&' 4&+&4,9+"#$),X' /)$' %&+:$' 45II/)"4&,"5)' "),$+D$),+"4/%&"+$=' /)$'
5J#,+/4,"5)'Y#,9)5#$'5/'&,+9#"$Z' 0$'%&'D5"$'0E9[$4,"5)'0/'D$),+"4/%$'0+5",='/)' 4C$D&/4C$I$),'0$'
%E&5+,$' #/+' %$' #$;,/I' "),$+D$),+"4/%&"+$' $,' /)$' CN;$+,+5;C"$' 0/' D$),+"4/%$' 0+5",2' *$,,$'
I&%.5+I&,"5)' $#,' +$#;5)#&J%$' 0E/)' #C/),' 0+5",$A:&/4C$' &/' ,+&D$+#' 0$' %&' 45II/)"4&,"5)'
"),$+D$),+"4/%&"+$2' R)' 09+"D$'/)$' 4N&)5#$=' </"' ;$/,' &I$)$+' \' 0$#' #;$%%#' CN;5]"</$#' $,=' #"' ;&#'
,+&",9$='\'/)$'#N)45;$'$,'I^I$'\'/)$'I5+,'#/J",$2'
' F&' ,9,+&%5:"$'0$'M&%%5,'$#,'%&'4&+0"5;&,C"$'45):9)",&%$'4N&)5:O)$'%&';%/#'.+9</$),$='&D$4'/)$'
")4"0$)4$' 0$' _' ;5/+' GLELLL' )&"##&)4$#=' $,' +$;+9#$),$' QAGL`' 0$' ,5/,$#' %$#' I&%.5+I&,"5)#'
4&+0"&</$#'45):9)",&%$#_2' F$#':&+T5)#'#5),' &,,$"),#' %9:O+$I$),' ;%/#'#5/D$),'</$' %$#'a%%$#b2' F$'
+"#</$'0$'+94/++$)4$'.&I"%"&%$'$#,'&/,5/+'0$'_`H2
' FE9,"5%5:"$' $#,' I/%,".&4,5+"$%%$2' R%%$' &' )5,&II$),' 9,9' &##54"9$' \' /)' 0"&JO,$'I&,$+)$%'I&%'
45),+5%9='%&';+"#$'0E&4"0$'+9,")5c0$';&+'%&'IO+$'0/+&),'%$';+$I"$+',+"I$#,+$'$,'/)$';C$)N%79,5)/+"$'
)5)' ,+&",9$P2' *$,,$' 4&+0"5;&,C"$' $#,' #5/D$),' "#5%9$=' I&"#' $%%$';$/,' #E")#4+"+$' 0&)#' %$' 4&0+$' 0$'
)5IJ+$/]' #N)0+5I$#2' -+$#</$' /)' C/","OI$' 0$#' ;&,"$),#' ;+9#$),$),' 0$#' &)5I&%"$#'
4C+5I5#5I"</$#=' </"' ")4%/$),' %$#' ,+"#5I"$#' KG=' GS' $,' G__2' 1E&/,+$#' 9,/0$#' 5),' I5),+9' </E/)$'
I"4+509%9,"5)'&/')"D$&/'0/'4C+5I5#5I$'KK'$#,'.+9</$II$),';+9#$),$2'd/#</E\'/)'4")</"OI$'0$#'
;&,"$),#'&D$4'/)$',9,+&%5:"$'$,'/)$'#,9)5#$';/%I5)&"+$'$,'0$/]'4")</"OI$#'0$'4$/]'</"'5),'/)$'





' g' %EC$/+$' &4,/$%%$=' $)D"+5)' %&' I5","9' 0$#' ,9,+&%5:"$#' 0$' M&%%5,' #5),' 0"&:)5#,"</9$#' 09[\' $)'
;9+"50$';+9)&,&%$';&+'94C54&+0"5:+&;C"$'.5$,&%$GL=GG2'*$4"';$+I$,'/)$'I$"%%$/+$';%&)"a4&,"5)'0$'%&'
:$#,"5)' ;9+")&,&%$' ;5/+' %$#')5/D$&/]A)9#';+9#$),&),' /)$'#,9)5#$'#9DO+$'0$' %&' D5"$' 0E9[$4,"5)'
;/%I5)&"+$2' -5/+' 4$/]' </"' )$' #5),' ;&#' 0"&:)5#,"</9#' &D&),' %&' )&"##&)4$=' %$#' I9,C50$#'
0"&:)5#,"</$#' </"' &445I;&:)$),' %&' #/#;"4"5)' 4%")"</$' ")4%/$),' %&' +&0"5:+&;C"$' 0/' ,C5+&]='
%E9%$4,+54&+0"5:+&II$'$,'%E94C54&+0"5:+&;C"$='</"'$#,'%$':5%0'#,&)0&+0';5/+'%&';5#$'0/'0"&:)5#,"4'
$,'%E9D&%/&,"5)'0$'%E&)&,5I"$' "),+&4&+0"&</$2'g'%E$]4$;,"5)'0$#'4&#'5h'"% '$#,')94$##&"+$'0$'I"$/]'
054/I$),$+' %$',+&[$,' 0$#'&+,O+$#'45%%&,9+&%$#='0E&/,+$#' ")D$#,":&,"5)#' #5),'+&+$I$),'$i$4,/9$#='
;/"#</E$%%$#'45I;5+,$),'0$#'+"#</$#'9%$D9#2
' FEC"#,5"+$' )&,/+$%%$' 0$' %&' ,9,+&%5:"$' 0$' M&%%5,' $#,' D&+"&J%$' $,' 09;$)0' 0$' %&' #9D9+",9' 0$'
%E5J#,+/4,"5)' 0$' %&' D5"$' 0E9[$4,"5)' 0/' D$),+"4/%$' 0+5",2' (D&),' %E&DO)$I$),' 0$' %&' +9;&+&,"5)'
4C"+/+:"4&%$=';%/#'</$'%&'I5","9'0$#';&,"$),#'I5/+&",'0&)#'%&';+$I"O+$'094&0$'0$'D"$'$,'#/+D"D+$'&/A
0$%\' 0$'_L'&)#'9,&",'$],+^I$I$),'+&+$b=GK=G_2'F$#'4&/#$#';+")4";&%$#'0$'I5+,'4C$e' %$#';&,"$),#'</"'
)E5),' ;&#' J9)9a4"9' 0E/)$' +9;&+&,"5)' 4C"+/+:"4&%$' ")4%/$),' %$#' #;$%%#' CN;5]"</$#' YPK`Z=' %$#'
&44"0$),#'49+9J+5D&#4/%&"+$#'YGQ`Z'$,'%$#'&J4O#'49+9J+&/]'YG_`Zb2
' F&' ;+$I"O+$';&%%"&,"5)='$i$4,/9$'$)'Gfbb';&+'B%&%547' $,'j&/##":='$,' %$#';+$I"O+$#'45++$4,"5)#'








4C"+/+:"$#' ;&%%"&,"D$#' &/]' )5/D$&/]A)9#' ;&+' 45)#,+/4,"5)' 0E/)' #C/),' #N#,9I"45A;/%I5)&"+$=' $)'
+$;5+,&),'%&'+9;&+&,"5)'"),+&4&+0"&</$2
' 1$')5#'[5/+#' %&' :+&)0$'I&[5+",9'0$#'$).&),#')9#'&D$4' 4$,,$' 4&+0"5;&,C"$' #/J",'/)$'4C"+/+:"$'
45++$4,"D$'$,'#/+D",'[/#</E\'%El:$'&0/%,$='I&"#'4$4"' "I;%"</$'%&'#/+D$)/$'0$')5/D$&/]';+5J%OI$#'\'















6,$)#$)' 4C$e'/)' .5$,/#';+9#$),&),'/)' '1"%).-( 1%/5.&G2'FE&)&,5I"$'$,' %&' ;CN#"5;&,C5%5:"$'./+$),'
+&o)9$#'$)' GSSS' ;&+' %$' .+&)T&"#' R,"$))$AF5/"#' (+,C/+' M&%%5,' 0&)#' #&' 0$#4+";,"5)' 0$' %&',-+-5.'(
=+'*'L(&;;&+/$'0&)#'/)$'#9+"$'0$'+&;;5+,#'</E"%';/J%"&'0&)#'%$'9-/&'.++'(9'5.1-+(M%*/$-+K2'W%';+5;5#&'
%&';+9#$)4$'0E/)'/)"</$';+54$##/#';&,C5%5:"</$' %5+#'0/'09D$%5;;$I$),' .5$,&%='</"' &IO)$+&",' \'
%E&##54"&,"5)'0$#'</&,+$'&)5I&%"$#'4&+&4,9+"#,"</$#2'F$',$+I$'0$'U,9,+&%5:"$'0$'M&%%5,V'./'$I;%5N9'
;5/+'%&';+$I"O+$'.5"#'$)'GfKb';&+'%&'4&+0"5%5:/$';90"&,+"</$'4&)&0"$))$'@&/0$'(JJ5,,G2
1 .  E m b r y o l o g i e 6 , 1 7 , 1 8
' F5+#' 0$' %E$IJ+N5:$)O#$' 4&+0"&</$=' %$' 09D$%5;;$I$),' )5+I&%' 0/' ,+5)4' &+,9+"$%' "I;%"</$' %&'
#9;,&,"5)' $,' %E&%":)$I$),' 0$#'D5"$#' 0E9[$4,"5)' ;/%I5)&"+$' $,' &5+,"</$' $)' C&/,' 0$#' D$),+"4/%$#'
+$#;$4,".#2' F$' 45)5,+5)4' $#,' ")","&%$I$),' #",/9' \' 0+5",$' $,' &/A0$##/#' 0/' D$),+"4/%$' 0+5",'
$IJ+N5%5:"</$2'*$,,$'+9:"5)'#/J",'/)';+54O#'45I;%$]$'0$'+5,&,"5)='#$;,&,"5)='4+5"##&)4$'$,'I5+,'
4$%%/%&"+$'</"' 45)0/",' \' %E&%":)$I$),' 0$#'D5"$#' 0E9[$4,"5)' 0+5",$'$,' :&/4C$'&D$4' %$#'D$),+"4/%$#'
+$#;$4,".#2'
' (/'45/+#'0$'%&'4")</"OI$'#$I&")$='%$#'#$;,&#'&5+,"45A;/%I5)&"+$#'0+5",'$,':&/4C$':+&)0"##$),'
\' ;&+,"+'0$#';&+5"#'0/'45)0/",'0E9D&4/&,"5)'0/'D$),+"4/%$'45II/)2'F5+#</E"%#'#$' +$)45),+$),=' "%#'
45II$)4$),'\'#E/)"+'$)'#E9,$)0&),'D$+#'%$'C&/,'$,'%$'J&#2'F&'4+5"##&)4$'0$'4$'#$;,/I'D$),+"4/%&"+$'
I$IJ+&)$/]'D$+#' %$' J&#'"#5%$' ,5,&%$I$),' %$#' D$),+"4/%$#'05",' $,' :&/4C$' $)' ./#"5))&),'&D$4' %$'
#$;,/I'I/#4/%&"+$'"),$+D$),+"4/%&"+$'$,'%$'J5/++$%$,'$)054&+0"</$'").9+"$/+2'1&)#'%$/+'4+5"##&)4$'
D$+#' %$' C&/,=' %$#' J5/++$%$,#' &5+,"45A;/%I5)&"+$#'#9;&+$),' 9:&%$I$),' %$' ,+5)4' &+,9+"$%' $)' &5+,$'
&#4$)0&),$'$,',+5)4';/%I5)&"+$2'*$#'#$;,&#'#$'09,&4C$),'$)'#;"+&%$'0$#';&+5"#'0/',+5)4'&+,9+"$%'$,'
0$#' $)0+5",#' 0$' #5+,"$' 0$#' D$),+"4/%$#=' 4$' </"' +9#/%,$' $)' %&' ,5+#"5)' 0$' %E&5+,$' $,' 0/' ,+5)4'
;/%I5)&"+$'%$#'/)#'#/+'%$#'&/,+$#='#/"D&),'/)';&+45/+#'$)'C9%"4$2
' *$,,$'I5+;C5:$)O#$'&J5/,",';5#,9+"$/+$I$),'\'%E&%":)$I$),'0$'%&'D5"$'0E9[$4,"5)':&/4C$'&D$4'
%$' D$),+"4/%$' :&/4C$' $,' \' %E9,&J%"##$I$),' 0$' %&' 45),":/",9' &5+,5AI",+&%$2' F&' D5"$' 0E9[$4,"5)' 0/'
D$),+"4/%$' 0+5",' #/J",' /)' &%":)$I$),' #"I"%&"+$' &D$4' %$' D$),+"4/%$' 0+5",=' I&"#=' 45),+&"+$I$),' &/'
D$),+"4/%$':&/4C$='$%%$'I&"),"$),'#$#';+5;+"9,9#'I/#4/%&"+$#'#5/#'%&'.5+I$'0$'%E")./)0"J/%/I'#5/#A
;/%I5)&"+$='%$'45)/#2'
' 1&)#' %&' ,9,+&%5:"$'0$'M&%%5,=' /)$'I&%.5+I&,"5)' 4&+0"&</$';+"I&"+$'094%$)4C$'/)$'4&#4&0$'0$'
45)#9</$)4$#' </"' IO)$),' \' 0E&/,+$#' I&%.5+I&,"5)#2' 65)' &)&,5I"$' +9#/%,$' 0E/)$' +5,&,"5)'
")45I;%O,$'$,'0$'%&'0"D"#"5)'09.$4,/$/#$'0/',+5)4'&+,9+"$%'0/+&),'%&'#9;&+&,"5)2'R)'$i$,='&/')"D$&/'




aJ+$/]'0/' #$;,/I' &)5+I&%' $,' %$#' ,+&J94/%$#' D$),+"4/%&"+$#' I&%' ;%&49$#' #$' +$,+5/D$),' &")#"' \'
5J#,+/$+' %&' D5"$' 0E9[$4,"5)' ;/%I5)&"+$=' 4+9&),' /)$' #,9)5#$' ")./)0"J/%&"+$2' -&+' &"%%$/+#=' 4$,,$'
09D"&,"5)' "),$+.O+$' 9:&%$I$),' &D$4' %&' ./#"5)' )5+I&%$' 0$#' #$;,&#' D$),+"4/%&"+$=' I/#4/%&"+$' $,'
I$IJ+&)$/]=' &J5/,"##&),' \' %E"),$++/;,"5)'0$'4$/]A4"2' F&' )5)' [5)4,"5)' 0/' #$;,/I' ")./)0"J/%&"+$'




I&%&%":)$I$),V2' FE&5+,$=' #",/9$' 0$++"O+$' %$'#$;,/I' 45)&%='#/",' #5)' 09;%&4$I$),' $,' #$' +$,+5/D$'
&")#"' \' 4C$D&%' #/+' %&' 45II/)"4&,"5)' "),$+D$),+"4/%&"+$' $,' 05)4' \' #/+;%5IJ$+' ;&+,"$%%$I$),' %$'
D$),+"4/%$'0+5",2'
' j5/#'4$#'09.&/,#'45)45/++$),'\' %E9%9D&,"5)'0$' %&' ;+$##"5)'#&):/":)$'0&)#'%$'D$),+"4/%$'0+5",='
</"'#E&0&;,$'\'4$,,$'#/+4C&+:$'$)'09D9%5;;&),';+5:+$##"D$I$),'/)$'CN;$+,+5;C"$'I/#4/%&"+$2'
2 .  A n a t o m i e 6 , 1 6 , 1 7
' ()&,5I"</$I$),=' %&' ,9,+&%5:"$' 0$'




! / ) $' % & + : $' 4 5 II / ) " 4 & , " 5 )'
"),$+D$),+"4/%&"+$q
! / ) $' & 5 + , $' \' 4 C $ D & %' # / +' % &'
45II/)"4&,"5)'"),$+D$),+"4/%&"+$q
! /)$'CN;$+,+5;C"$'0/'D$),+"4/%$'0+5",2'
' *C&</$' &)5I&%"$' ;$/,' D&+"$+' $)'
#9D9+",9' $,' 0E&/,+$#' ;$/D$),' ^,+$'
&##54"9$#=' 4+9&),' &")#"' /)' #;$4,+$'
I5+;C5%5:"</$2' F&' 4&+&4,9+"#,"</$'
45II/)$'$#,'%&'09D"&,"5)'&),9+"$/+$'$,'
#/;9+"$/+$' 0/' #$;,/I' ")./)0"J/%&"+$='
I&"#' 0$#' D&+"&,"5)#' #":)"a4&,"D$#' #5),'
;+9#$),$#' 0&)#' %E&)&,5I"$' 0$' %&'
45II/)"4&,"5)' "),$+D$),+"4/%&"+$='0&)#'
%&' )&,/+$' 0$' %&' #,9)5#$' ;/%I5)&"+$'
")./)0"J/%&"+$' $,' D&%D/%&"+$' $,' 0&)#' %$'
0$:+9'0/' 4C$D&/4C$I$),' &5+,"</$=' 4$'
</"' $),+&p)$'0$#' 0"i9+$)4$#' &/' )"D$&/'
0$#'45)#9</$)4$#'C9I50N)&I"</$#2'
"#$%&'(!)*+,&%-./(
' F&' #,9)5#$' 0$' %&' D5"$' 0E9[$4,"5)' ;/%I5)&"+$=' 0/$' \' %&' 09D"&,"5)' 0$' %&' ;5#","5)' 0/' #$;,/I'
")./)0"J/%&"+$='$#,' %E9%9I$),'4&+&4,9+"#,"</$'0$'%&',9,+&%5:"$'0$'M&%%5,2'R%%$';$/,'D&+"$+'0$'#"O:$'$,'
0E"I;5+,&)4$='$,'#&' #9D9+",9'$)'09,$+I")$'%$';+5)5#,"42'1&)#'%$#'.5+I$#'%$#';%/#':+&D$#',5/,$' %&'
D5"$' 0$' #5+,"$' 0/' D$),+"4/%$' 0+5",' $#,' &,,$"),$X' %E")./)0"J/%/I=' %&' D&%D$' ;/%I5)&"+$=' %E&))$&/'
;/%I5)&"+$='%$',+5)4'$,'%$#'J+&)4C$#'0$'%E&+,O+$';/%I5)&"+$2'
' F&' &"#$%&'( .$:*$5.=*+-./'( $#,' %E9%9I$),' %$' ;%/#' 45)#,&),2' *&/#9$' ;+")4";&%$I$),' ;&+' %$'
09;%&4$I$),' D$+#' %E&D&),' 0/' #$;,/I' 45)&%=' </"' #$' +$,+5/D$' &")#"' 0$D&),' %&' ;&+,"$' &),9+"$/+$'
:&/4C$'0$'%&',+&J94/%$'#$;,5AI&+:")&%$='$%%$';$/,'^,+$'&44$),/9$';&+'/)$'CN;$+,+5;C"$';&+"9,&%$2'
1$';%/#='/)'#5/#A09D$%5;;$I$),'0/'45)/#'#5/#A;/%I5)&"+$';$/,'^,+$';+9#$),2'*$,,$'#,9)5#$';$/,'
#$';+9#$),$+' #5/#',+5"#' .5+I$#'0"#,")4,$#X'J&##$' YbL`'0$#'4&#Z='&D$4' /)' ")./)0"J/%/I' #/#A[&4$),'
J"$)' 09D$%5;;9' $,' 0$#' D&%D$#' )5+I&%$#q' C&/,$' Y_H`' 0$#' 4&#Z=' &D$4' /)' ")./)0"J/%/I' #/#A[&4$),'
CN;5;%&#"</$' $,' 0$#' D&%D$#' ,+O#' #5/D$),' #,9)5#9$#q' 5/' 0"i/#$' YKH`' 0$#' 4&#Z=' &D$4' /)' &))$&/'
D&%D/%&"+$'CN;5;%&#"</$'$,' 0$#'D&%D$#'#,9)5#9$#GP2'F&' #,9)5#$' ")./)0"J/%&"+$'$#,'$##$),"$%%$I$),'
















;5/##9' D$+#' %E"),9+"$/+=' &/' ;5"),' 0E&,,&4C$I$),' 45II"##/+&%2' *$4"' $),+&p)$' /)' +9,+94"##$I$),'
%54&%"#9'0/',+5)4';/%I5)&"+$'&/')"D$&/'0"#,&%'0$'%&'D&%D$2'1$';%/#='%$#'4/#;"0$#'0$'%&'D&%D$'#,9)5#9$'
#5),' :9)9+&%$I$),' 9;&"##"#=' #5/D$),' 0$' I&)"O+$' "I;5+,&),$=' 4$' </"' &/:I$),$' %$' 0$:+9'
0E5J#,+/4,"5)'&/')"D$&/'0$'%&'D&%D$2'
' F&' N%$1".%$('$"/'(+'(2'$"/.1*+'(5/%."('"( +'("/%$1()*+,%$-./'='09)5I")9$'&))$&/';/%I5)&"+$='$#,'
/)$'#,+/4,/+$'I/#4/%&"+$'</"' D&+"$'$)'0"&IO,+$'0/+&),' %$'4N4%$'4&+0"&</$2'1&)#' %&' ,9,+&%5:"$'0$'
M&%%5,=' 4$,,$' [5)4,"5)' ;$/,' )$' ;&#'^,+$' 5J#,+/4,"D$=' I&"#' $%%$' &' ;+$#</$' ,5/[5/+#' /)' 0"&IO,+$'
").9+"$/+' \' 4$%/"' 0$' %E&))$&/' &5+,"</$2' F&' aJ+5#$' </"' $),5/+$' /)$' #,9)5#$' ")./)0"J/%&"+$'







' 1$#' -$%,-+.'&( 5-$&( +'&( -/"4/'&( )*+,%$-./'&( 5/%."'( '"( ;-*16'( #5),' ;$/' .+9</$),$#' 0&)#' %&'




' g' 4&/#$' 0/' 09;%&4$I$),' &),9+"$/+' $,' 0$' %ECN;5;%&#"$' 0/' #$;,/I' 45)&%=' %&' 45II/)"4&,"5)'
"),$+D$),+"4/%&"+$'$#,'%54&%"#9$'0&)#'%$'#$;,/I'I$IJ+&)$/]='\'%&'[5)4,"5)'$),+$'%E&5+,$'$,' %&'J&#$'
0/' #$;,/I' D$),+"4/%&"+$2' 6/",$' \' %&' 09D"&,"5)' &),9+"$/+$' 0/' #$;,/I' 45)&%=' %&' ;&+,"$' ;5#,9+5A
#/;9+"$/+$' 0$' %&' 45II/)"4&,"5)' #E9,$)0' ;%/#' $)' C&/,' </$' 0&)#' /)$' 45II/)"4&,"5)'
"),$+D$),+"4/%&"+$' "#5%9$2' !9)9+&%$I$),' $%%$' $#,' %&+:$=' &/' I5")#' &/,&),' </$' %&' D&%D$' &5+,"</$='
4&/#&),'&")#"'/)$'9:&%"#&,"5)'0$#';+$##"5)#'0&)#'%$#'D$),+"4/%$#'0+5",'$,':&/4C$2'
' F&' 45II/)"4&,"5)' "),$+D$),+"4/%&"+$' $#,' J5+09$' #/;9+"$/+$I$),' ;&+' %$'I/#4%$' &0[&4$),' &/'
J5+0' 0+5",' 0$' %&' 4/#;"0$' #9I"A%/)&"+$' ;5#,9+"$/+$' 0$' %&' D&%D$' &5+,"</$q' &),9+"$/+$I$),' ;&+' %$'
#$;,/I' ")./)0"J/%&"+$' ./#"5))9' \' %&' J+&)4C$' &),9+"$/+$' 0$' %&' ,+&J94/%$' #$;,5AI&+:")&%$q'
").9+"$/+$I$),';&+' %&'4+^,$'0$'%&' ;5+,"5)',+&J94/%9$'0/'#$;,/I'I/#4/%&"+$q';5#,9+"$/+$I$),';&+'
%E&))$&/'aJ+$/]'0+5",='0$'%&'J&#$'0$'%&' 45II"##/+$'&),9+5A#$;,&%$'0$'%&'D&%D$',+"4/#;"0$'[/#</E&/'
)&0"+' 0$' %&' 4/#;"0$' )5)' 45+5)&"+$' &5+,"</$=' +9&%"#&),' &")#"' /)$' 45),")/",9' aJ+$/#$' ,+"4/#;"05A
&5+,"45AI",+&%$'0&)#'%&'I&[5+",9'0$#'4&#2'
' F&' 45II/)"4&,"5)' "),$+D$),+"4/%&"+$'$#,'%$';%/#'#5/D$),'/)"</$='I&"#'$%%$';$/,' 45$]"#,$+'&D$4'
































' F$#' I&%.5+I&,"5)#' 4&+0"5D&#4/%&"+$#' &##54"9$#' #5),' .+9</$),$#2' F$#' ;%/#' "I;5+,&),$#' #5),'
4$%%$#'</"'I50"a$),'%&'#NI;,5I&,5%5:"$'5/':^)$),'%&'4C"+/+:"$';&%%"&,"D$'5/'4/+&,"D$2'
' FE&)5I&%"$'%&';%/#'45/+&),$'$#,' %&' ;+9#$)4$'0E/)'-/1(-%/".7*'(5/%."( YKH`Z2'F$';%/#'#5/D$),' %$#'
&+,O+$#' 0$' %E&+4' &5+,"</$' 5),' /)$' 0"#;5#","5)' $)' I"+5"+' ;&+' +&;;5+,' \' %&' )5+I$2' 6"' /)' 5*1"*&(
-/"'/.%&*&' $#,' ;+9#$),=' %$' ;%/#' #5/D$),' "%' #/+:",' 0/' ,+5)4' J+&4C"5A49;C&%"</$' 5/' 0$' %&' ;&+,"$'
;+5]"I&%$' 0$' %E&+,O+$' #5/#A4%&D"O+$' :&/4C$' $,' +$[5"),' %E&+,O+$';/%I5)&"+$' :&/4C$2' r&+$I$),' %$'
4&)&%'&+,9+"$%'$#,' #",/9'\'0+5",$=' "%';+5D"$),'&%5+#'0$'%&' ;&+,"$'#/;9+"$/+$'0$'%E&5+,$'0$#4$)0&),$'
,C5+&4"</$'$,' #$'[5"),' \' %E&+,O+$' ;/%I5)&"+$' 0+5",$2'1&)#' GL`'0$#';&,"$),#'&D$4'/)'&+4' &5+,"</$'
0+5",'$#,';+9#$),$'/)$'&+,O+$'#5/#A4%&D"O+$':&/4C$'+9,+5A5$#5;C&:"$))$='</"';$/,';+$)0+$'5+":")$'
0"+$4,$I$),'0$'%E&5+,$'0$#4$)0&),$'5/'0E/)'0"D$+,"4/%$'&5+,"</$2'(")#"='%$'4&)&%'&+,9+"$%';$/,'#/+:"+'
0/' 0"D$+,"4/%$' &5+,"</$' $,' ;&##$+' D$+#' %&' :&/4C$' 0$++"O+$' %E5$#5;C&:$' $,' +$[5")0+$' %E&+,O+$'
;/%I5)&"+$' :&/4C$2' *$,,$' &)5I&%"$' 05",' ^,+$' 09;"#,9$' &D&),' /)$' 9D$),/$%%$' "),$+D$),"5)' 0$'
B%&%547Aj&/##":2'
' 8)'-/1(-%/".7*'(;-*16''$#,';+9#$),'0&)#',+5"#'</&+,#'0$#';&,"$),#='$,'0&)#'4$'4&#'%&'0"#;5#","5)'
0$#' &+,O+$#' 0$' %E&+4' &5+,"</$' $#,' )5+I&%$2' 6"' /)' 4&)&%' &+,9+"$%' ;$+I9&J%$' $#,' ;+9#$),=' #5)'
5+"$),&,"5)' $,' #&' ;5#","5)' 0/' 4n,9' :&/4C$' #5),' )5+I&%$#' $,' .$( *"'/%( %$' s/]' #&):/")' &++"D$' 0$'
%E&+,O+$';/%I5)&"+$'$,';&##$'\',+&D$+#'%$'4&)&%'$)'0"+$4,"5)'0$'%E&5+,$2
' F$(1-$-+(-/"#/.'+'$#,'&J#$),'0&)#'_L`'0$#';&,"$),#'&D$4'/)$',9,+&%5:"$'0$'M&%%5,GQ2'FE&J#$)4$'0/'
5*1"*&( -/"'/.%&*&' $#,' 0$/]' .5"#' ;%/#' .+9</$),$' $)' ;+9#$)4$' 0E/)' &+4' &5+,"</$' 0+5",2' 8)' 4&)&%'
&+,9+"$%';$+I9&J%$'$#,' ;%/#'45II/)'$)' 4&#'0E&,+9#"$';/%I5)&"+$'</E$)'4&#'0$'#,9)5#$2'F$'4&)&%'
&+,9+"$%';$/,'05))$+'5+":")$'\'%E&+,O+$';/%I5)&"+$':&/4C$2''









45+5)&"+$'&)5+I&%' </"' #/+4+5"#$' %E")./)0"J/%/I' 0/'D$),+"4/%$' 0+5",' ;$/,' :^)$+' 5/' $I;^4C$+' %&'




' R)a)=' 0&)#' %&' ,9,+&%5:"$' 0$' M&%%5,=' 0$#' ,-+:%/,-".%$&( '@"/-1-/5.-7*'&( )$' #5),' ;&#' +&+$#='
)5,&II$),' 0$#' I&%.5+I&,"5)#' 5##$/#$#' Y$)' ;&+,"4/%"$+' D$+,9J+&%$#Z=' +9)&%$#' $,' #/+,5/,'
0":$#,"D$#2'
3 .  P h y s i o p a t h o l o g i e 6 , 1 6 , 1 7
' (/')"D$&/';CN#"5;&,C5%5:"</$'5)'+$,+5/D$'/)$'#/+4C&+:$'0$';+$##"5)'0&)#'%$'D$),+"4/%$'0+5",'
$,'/)'#C/),'0+5",$A:&/4C$'&/')"D$&/'0$'%&'45II/)"4&,"5)'"),$+D$),+"4/%&"+$2
' 1&)#' %$' D$),+"4/%$' 0+5",' %&' ;+$##"5)' $#,' ,5/[5/+#' #N#,9I"</$' $,' 9</"D&%$),$' \' 4$%%$' 0&)#' %$'







' F$' 0$:+9' 0$' %&' #,9)5#$' 0$' %&' D5"$' 0E9[$4,"5)' 0/' D$),+"4/%$' 0+5",' ")s/$)4$' %&' 0"+$4,"5)' $,'
%E"I;5+,&)4$'0/'s/]'\' ,+&D$+#'%&' 45II/)"4&,"5)' "),$+D$),+"4/%&"+$2'-%/#'%E5J#,+/4,"5)';/%I5)&"+$'
$#,'#9DO+$=';%/#'%$'#C/),'0+5",$A:&/4C$'#$+&'"I;5+,&),'$,'%$'s/]';/%I5)&"+$'.&"J%$2'g'%&')&"##&)4$='
%&'#,9)5#$'$#,'I509+9$'$,'$%%$'0$D"$),';%/#'"I;5+,&),$'&D$4'%El:$='$)'+&"#5)'0$'%E&/:I$),&,"5)'0/'




0/' #C/),' 0+5",$A:&/4C$' $,' 05)4' /)$' &::+&D&,"5)' 0$' %&' 4N&)5#$2' 6"' %E5J#,+/4,"5)' 0$' %&' D5"$'
0E9[$4,"5)'0$D"$),'45I;%O,$'%E$).&),';+9#$),$'/)'I&%&"#$'&)5]"</$2'FE"I;5+,&)4$'0/'#C/),'0+5",$A
:&/4C$' 09;$)0' &/##"' 0$#' +9#"#,&)4$#' &+,9+"$%%$#' #N#,9I"</$#2' 8)$' 0"I")/,"5)' 0$#' +9#"#,&)4$#'
#N#,9I"</$#=';&+'$]$I;%$'%5+#'0ECN;5]"$='$),+&p)$'/)$'CN;5,$)#"5)'&+,9+"$%%$'</"' .&4"%",$'%$'#C/),'
0/'D$),+"4/%$'0+5",'D$+#'%E&5+,$='4$'</"'&::+&D$'%&'4N&)5#$2'8)'4$+4%$'D"4"$/]';$/,'&")#"'#E")#,&%%$+2'
' 8)' &/,+$' .&4,$/+' </"' $),+&p)$' /)$' D&+"&,"5)' 0$' %&' #&,/+&,"5)' $)' 5]N:O)$' 0/' #&):' &+,9+"$% '
;9+";C9+"</$'$#,'%ECN;$+;)9$2'F5+#'0ECN;$+;)9$'%$'+$,5/+'D$")$/]'#N#,9I"</$'$#,'&/:I$),9'$,='\'
4&/#$'0$'%&'45II/)"4&,"5)'"),$+D$),+"4/%&"+$='&/'%"$/'0$'#$'09D$+#$+'0&)#'%E&+,O+$';/%I5)&"+$='"%'#$'
09D$+#$' 0&)#' %E&5+,$=' 4$' </"' &::+&D$' %ECN;5]"$2' W% ' $)' +9#/%,$' /)$' &/:I$),&,"5)' 0$' %&' ;+$##"5)'
&+,9+"$%%$'$)'&)CN0+"0$'4&+J5)"</$'Y-&*tKZ'$,'/)$'0"I")/,"5)'0/';>'$,'0$'%&';+$##"5)'&+,9+"$%%$'$)'
5]N:O)$' Y-&tKZ='I50"a4&,"5)#'</"' #,"I/%$),' %ECN;$+;)9$2'1$';%/#=' %&' 0"I")/,"5)'0$#' +9#"#,&)4$#'
D&#4/%&"+$#' #N#,9I"</$#'0/$' \' %&' 09#&,/+&,"5)' &+,9+"$%%$'$)' 5]N:O)$' &/:I$),$' %$' #C/),' 0+5",$A




$),+&p)$),' 0$#'4$+4%$#'D"4"$/]'$,' $];%"</$),' ;5/+</5"' %$#' 4+"#$#' 0ECN;5]"$' #E&::+&D$),' #5/D$),'
#;5),&)9I$),2'
4.  Présentation clinique et méthodes diagnostiques 6,16,17
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3 .  Choix du moment et de la technique chirurgicale 6,16,17
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Complications à long terme et leur 
prise en charge
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